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Resumen 
Los peces pelágicos pequeños y medianos del presente estudio (Engraulis 
encrasicolus, Sardina pilchardus, Sardinella aurita, Trachurus mediterraneus y 
Scomber colias) tienen un papel muy importante en los ecosistemas marinos, ya que 
canalizan y transfieren la energía hacia niveles tróficos superiores en el Mediterráneo 
noroccidental. Por esta razón, es necesario tener medidas energéticas concretas para 
cada una de las especies, con el fin de construir modelos bioenergéticos precisos. Tras 
realizar la extracción de lípidos del tejido muscular y medir la densidad energética de 
los peces desecados, se encontró que se daba una relación significativa entre el 
porcentaje en peso seco de los individuos y su densidad energética, para todas las 
especies. A nivel poblacional, el porcentaje de lípidos en el tejido muscular y la 
densidad energética estaban correlacionados. Además, se pudo corroborar que el efecto 
de la estacionalidad puede actuar sobre el contenido energético de estos peces. Se 
encontraron diferencias significativas entre estaciones en el contenido lipídico de 
Sardina pilchardus y Trachurus mediterraneus; también se encontraron diferencias 
entre estaciones en la densidad energética de Sardina pilchardus, Trachurus 
mediterraneus y Scomber colias.  
Abstract 
The small and medium pelagic fish studied in the present work (Engraulis 
encrasicolus, Sardina pilchardus, Sardinella aurita, Trachurus mediterraneus and 
Scomber colias) have a major role in marine ecosystems channeling and transferring 
energy to higher trophic levels in the North Western Mediterranean. Therefore, in order 
to develop accurate bioenergetic models, certain energetic measures for each species are 
required. Lipid extractions from muscular tissue and energy density measures of dry 
fish were performed. A significant relationship between the percentage of specimens 
dry weight and their energy density was observed for all species mentioned above. At 
population level, the lipids percentage in the muscular tissue and the energy density 
were correlated. Moreover, we confirmed that seasonality can affect the energetic 
content of these species. The lipid content of Sardina pilchardus and Trachurus 
mediterraneus was significant different among seasons. For Sardina pilchardus, 
Trachurus mediterraneus and Scomber colias significant differences among seasons in 
energy density were also observed.
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INTRODUCCIÓN 
Importancia ecológica de los peces pelágicos pequeños y medianos 
Por sus características ecológicas, los peces pelágicos pequeños y medianos 
constituyen un eslabón muy importante en las redes tróficas en muchos ecosistemas 
marinos. Estas especies canalizan y transfieren la mayor parte de la energía disponible 
desde los productores primarios y secundarios hasta los grandes depredadores (Cury et 
al., 2000; Vollenweider et al., 2011). El presente estudio se centra en cinco especies con 
características diferentes. La anchoa (Engraulis encrasicolus) y la sardina (Sardina 
pilchardus) son especies dominantes en términos de biomasa y producción, la alacha 
(Sardinella aurita), es una especie potencialmente competidora de las anteriores 
(Palomera et al., 2007). Finalmente, el jurel del mediterráneo (Trachurus 
mediterraneus) y el estornino (Scomber colias), son dos especies que compiten y 
depredan sobre la sardina y la anchoa dependiendo de los distintos estadios del ciclo 
vital (Šanti et al., 2004; Server et al., 2006; Čikeš et al., 2012; Bayhan et al., 2013).  
Todas estas especies tienen un papel clave en el ecosistema marino, tanto a nivel 
ecológico como económico. Las poblaciones de estas especies están sujetas a grandes 
fluctuaciones, como consecuencia de la variabilidad ambiental, sobre todo a causa de su 
corto ciclo de vida, que suele ser de dos o tres años en el caso de los pelágicos pequeños 
(Bakun, 1996). Por ejemplo, Engraulis encrasicolus y Sardina pilchardus, realizan su 
desove como consecuencia de los cambios en la temperatura del agua. Esta misma 
variable también influye en la composición del plancton, que es su principal fuente de 
alimento (Palomera et al., 2007), así como la del resto de peces pelágicos del estudio: 
Sardinella aurita (Tskliras et al., 2005), Trachurus mediterraneus (Demirel y Yüksek, 
2013) y Scomber colias (Colette y Nauen, 1983). Engraulis encrasicolus y Sardina 
pilchardus son presas de gran importancia para los depredadores apicales como la 
merluza (Merluccius merluccius), el pez espada (Xiphias gladius) y los túnidos 
(Thunnus spp.) (Stergiou y Karpouzi, 2002), e incluso para algunos pelágicos de 
mediano tamaño como Scomber colias (Palomera et al., 2007; Čikeš et al., 2012). En 
cuanto a Sardinella aurita, una especie tropical que ha expandido su área de 
distribución hacia el norte del Mediterráneo en relación con el aumento de temperatura 
del agua del mar (Sabatés et al., 2006), se ha convertido en una posible especie 
competidora de sus especies homólogas en esta región, como la sardina y la anchoa. 
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Estas tres especies son los peces pelágicos pequeños más importantes en cuanto a 
biomasa que aportan al ecosistema, representando el 50% de los desembarques en el 
Mediterráneo occidental (Lleonart y Maynou, 2003). 
Los peces pelágicos medianos por su parte también tienen una gran importancia 
para el ecosistema marino. Se sitúan en un nivel trófico superior, incluyendo peces en 
su dieta (Santic et al., 2004; Sever et al., 2006; Cikeš et al., 2012; Bayhan et al., 2013). 
Junto a los peces pelágicos pequeños y al resto de pelágicos medianos, Scomber colias
es un elemento esencial de los ecosistemas marinos, en términos de biomasa aportada en 
la red trófica (Cikeš y Zorica, 2012). Situado entre los niveles tróficos superiores e 
inferiores, esta especie se encarga de conectar ambos compartimentos (Rice, 1995; 
Bakun, 1996; Cury et al., 2000). A su mismo nivel se encuentra Trachurus 
mediterraneus, que puede depredar sobre Engraulis encrasicolus y Sardina pilchardus. 
Asimismo, Scomber colias y Trachurus mediterraneus tienen una gran importancia en 
las pesquerías (Cikeš y Zorica, 2012; Demirel y Yüksek., 2013).
Los modelos bioenergéticos: la importancia de considerar las variaciones 
estacionales del contenido energético de los organismos 
A causa de su gran relevancia sobre la dinámica energética del ecosistema, el 
conocimiento de las especies de peces pelágicos pequeños y medianos es esencial para 
poder implementar modelos bioenergéticos de manera correcta. Este tipo de modelos 
tienen múltiples aplicaciones; han sido utilizados para establecer los stocks de ciertos 
depredadores (Stewart et al., 1983; Stewart e Ibarra, 1991), para examinar los efectos 
potenciales del calentamiento global en la producción de pescado (Hill y Magnuson, 
1990), para evaluar la depredación de fases larvarias (Hartman y Margaf, 1993), para 
estimar la acumulación de contaminantes orgánicos en el pescado (Barber et al., 1991), 
y para examinar como cambios en los patrones de temperatura y en la biodiversidad de 
las presas puede afectar al crecimiento de los peces (Brandt et al., 1992; Brandt, 1993).  
El uso de estos modelos en ecología y gestión de pesquerías ha aumentado de 
manera notable en los últimos años. Pero el uso de medidas específicas y precisas para 
estimar el contenido energético de las especies estudiadas no ha crecido en la misma 
proporción (Hartman y Brandt, 1995). Como consecuencia de esta limitación, a menudo 
se usan valores publicados de densidad energética de presas potenciales para realizar 
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modelos bioenergéticos, sin tener en cuenta la variabilidad espacial, ontogenética o 
temporal de la energía de estas presas. Por eso se debe evitar utilizar medidas poco 
correctas o extrapoladas de otros estudios de este parámetro, ya que pueden dar como 
resultado modelos erróneos (Vollenweider et al., 2011). 
Los factores ambientales no se pueden obviar a la hora de construir este tipo de 
modelos. Son muchos los autores que insisten en la importancia que tiene la 
estacionalidad a lo largo del año como causa principal de los cambios que se producen 
en la composición química de las distintas especies de peces (Vollenweider et al., 2011). 
Aunque ciertas moléculas como las proteínas varían muy poco a lo largo de las 
estaciones,  el contenido lipídico suele fluctuar (Njinkoue et al., 2002; Tzikas et al., 
2007). El contenido en lípidos y su dinámica dentro del organismo son dos atributos de 
gran importancia que reflejan la condición de estos organismos marinos, y por lo tanto 
el futuro que se prevé para las poblaciones de las cuales forman parte. Se sabe que las 
variaciones en el contenido energético son sobretodo consecuencia de variaciones en el 
contenido lipídico, que representa entre el 2 y el 61% del peso seco del individuo 
(Anthony et al., 2000). Esta sustancia de reserva también tiene una gran importancia 
durante la épocas en las cuales los peces no se alimentan (Adams, 1999) y es un buen 
marcador del estado de salud del ecosistema marino (Lloret et al., 2005). Además, los 
lípidos están directamente relacionados con el estado reproductivo del animal, así como 
con su edad y condición (Tierney et al., 2002). Por lo tanto, se trata de la principal 
reserva nutricional de los peces Teleósteos, además de ser el primer recurso que se usa 
en caso de estrés nutricional (Love, 1970). Su variación a lo largo de las estaciones se 
produce de forma inversamente proporcional al contenido en agua del animal (Love, 
1970; Tierney et al., 2002; Ben Rebah et al., 2009). De esta correlación se puede 
deducir que el porcentaje de peso seco y su densidad energética se relacionan de forma 
directamente proporcional (Tirelli et al., 2006).  
El carácter cíclico del crecimiento y del almacenamiento de energía es común en 
peces y está muy ligado a las condiciones ambientales y a los ciclos de producción que 
se dan en cada hábitat. (Linko et al., 1985; Wang y Houde, 1994). Como consecuencia, 
la densidad energética puede variar entre especies, e incluso puede cambiar en una 
misma especie en relación con el estado de madurez, el desarrollo ontogenético, o la 
época del año (Paul et al., 1998). Estos cambios también se atribuyen a diferencias entre 
individuos de una población (en relación a la edad, la talla o estado reproductivo), así 
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como a posibles diferencias estacionales o geográficas (Tierney et al., 2002). Hay 
además otros factores, como el tipo de estrategia reproductiva, que también pueden 
condicionar la densidad energética de las especies. Existen especies consideradas como 
income breeders (que adquieren la energía necesaria para la reproducción en el lugar y 
el momento de reproducirse), totalmente diferentes de las capital breeders (que van 
acumulando energía a lo largo de todo el año para invertirla en el momento y lugar en 
que se reproducen) (Jönsson, 1997). Según si la especie sigue una u otra estrategia, las 
oscilaciones de su contenido energético serán distintas en cuanto a forma y magnitud. 
Métodos para la determinación de la densidad energética en peces 
Existen distintas metodologías para poder medir el contenido energético de los 
peces, ya sea de forma directa o indirecta: medidas morfométricas, organosomáticas, 
morfofisiológicas y fisológicas/bioquímicas. La elección de unas u otras depende de los 
objetivos concretos del estudio, así como de las particularidades de la población en que 
se encuentra la especie estudiada, que influirán sobre la dinámica de sus reservas 
energéticas (Lloret et al., 2014). 
Los métodos basados en medidas morfológicas son los indicadores más simples 
para expresar la condición de los peces, y por tanto, para obtener de forma indirecta el 
contenido energético de éstos. Están basados en relacionar el peso y la longitud de los 
individuos, con lo cual tienen la ventaja de tener un bajo coste, gracias a las muchas 
bases de datos obtenidas a lo largo de los años, que contienen pesos y longitudes de un 
gran número de especies (Lambert y Dutil, 1997a; Pope y Kruse, 2001). Además, son 
rápidos de calcular y poco intrusivos (Murphy et al., 1991). Entre los métodos 
morfológicos se encuentran el índice de Fulton (Ricker, 1975) y el de Le Cren (Le Cren, 
1951). El primero es el factor de condición más utilizado en las pesquerías, pero tiene el 
problema de asumir un crecimiento isométrico en los peces. El segundo incluye un peso 
estándar estimado en su fórmula, que se obtiene a partir de la relación longitud-peso de 
la población a la que pertenece el individuo. Para poder realizar comparaciones entre la 
condición de distintas poblaciones de una misma especie, se debería usar otro índice: el 
peso relativo (Wege y Anderson, 1978). Otros autores utilizan la relación peso–longitud 
como índice de condición (García-Berthou y Moreno-Amich, 1993; Blackwell et al., 
2000).  
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Todos estos índices, deberían validarse mediante la realización de otros 
métodos, como los morfofisiológicos o los fisiológicos/bioquímicos, de forma 
simultánea, tal y como se ha hecho en distintos estudios y para diversas especies (Rose, 
1989; Brown y Murphy, 1991; Lambert y Dutil, 1997a; Pangle y Sutton, 2005; 
Kaufman et al., 2007). Estas validaciones son necesarias porque los métodos indirectos 
sólo pueden determinar de forma aproximada el estado de los peces. Su uso implica una 
inversión mayor en cuanto a su tiempo de determinación, además de que ser necesaria la 
disección del animal para poder medirlos. Pero a pesar de ello, tienen un bajo coste. 
(Lloret et al., 2014). Entre los morfofisiológicos encontramos el índice hepatosomático. 
Para los peces pelágicos, como las sardinas (Sardina pilchardus), el hígado es el lugar 
principal de donde se transfieren los lípidos en exceso procedentes de la ingesta de 
alimento, hacia lugares de almacenamiento como el tejido muscular (Tocher, 2003). El 
mesenterio es otro de los lugares donde se almacenan los lípidos en ciertas estaciones 
del año (Ganias et al., 2007; Ter Hofstede et al., 2007; usta y Sinovči, 2012). Otras 
medidas, como las fisiológicas y las bioquímicas, están directamente relacionadas con la 
composición de sus tejidos corporales, aportando datos más precisos del estado de estos 
animales en cuanto a su energía almacenada. (Lloret et al., 2014). Se utilizan como 
biomarcadores, y están indicados para analizar los procesos metabólicos en los peces. 
Uno de los más utilizados es el análisis y extracción del contenido lipídico, desarrollado 
por distintos autores: Folch et al., (1951) y por Bligh y Dyer (1959). En el caso de los 
peces pelágicos, los lípidos se almacenan principalmente en el tejido muscular, mientras 
que en los peces bentónicos, se acumulan principalmente en el hígado. Al tratarse de 
una metodología que requiere su desarrollo en el laboratorio, se necesita una inversión 
económica y temporal importante para llevarlos a cabo, además de requerir la disección 
del animal, resultando muy invasivos. Pero se sabe que es uno de los mejores métodos 
para evaluar las reservas energéticas de los peces (Adams, 1999; Shulman y Love, 
1999; Morris y Culkin, 2000). Existe un modo más rápido para medir los lípidos en los 
peces, aunque sea de forma indirecta. Es mediante la evaluación del contenido en agua, 
que suele estar inversamente relacionado con el contenido en lípidos (Lloret et al., 2008; 
Lambert y Dutil, 1997a). Para poder calcular el contenido en agua, se suele hacer 
mediante la medida del peso seco. Éste es fácil de obtener, secando los individuos en 
una estufa o liofilizándolos. Hay otra forma de cuantificar el contenido lipídico de los 
peces: un dispositivo portátil que se basa en la relación inversa entre el contenido en 
grasa y en agua (Kent et al., 1993). Es una técnica no intrusiva y fácil de utilizar, pero 
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requiere su calibración en función de la región, la especie y la población estudiadas, con 
datos obtenidos mediante técnicas tradicionales de extracción de lípidos (Davidson y 
Marshall, 2010). Finalmente, existe una relación positiva entre el contenido lipídico 
total y la densidad energética. Esto hace posible calcular ésta última a partir de 
equivalentes energéticos (Lloret et al., 2014). Sin embargo, la bomba calorimétrica 
permite medir la densidad energética de forma más precisa, aunque la inversión 
económica elevada, y el trabajo de laboratorio que requiere hagan que, en muchos 
casos, se tiendan a utilizar datos de la bibliografía para estimar el contenido energético 
(Glover et al., 2010). 
Objetivos 
Los principales objetivos de este trabajo fueron (i) obtener valores energéticos 
específicos de especies pelágicas clave en el ecosistema marino del Mediterráneo 
Noroccidental para su aplicación en futuros modelos bioenergéticos y (ii) evaluar 
diferentes metodologías que miden el contenido energético de las especies con el fin de 
optimizar su uso en futuros estudios. 
MATERIAL Y MÉTODOS 
Zona de estudio 
Las muestras se recolectaron en el noroeste del mar Mediterráneo, a lo largo de 
la plataforma continental asociada al delta del Ebro (Figura 1). El clima mediterráneo da 
lugar a una estacionalidad marcada en la zona, con la consecuente formación de una 
termoclina desde principios de primavera hasta finales de otoño (Salat et al., 2002). Por 
lo tanto cabe destacar la gran variabilidad entre estaciones (hidrográficamente 
hablando), que tiene como consecuencia unas grandes fluctuaciones estacionales en la 
columna de agua a causa, principalmente, de las descargas del Río Ebro (Arin et al., 
2005). 
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Fig.1. Mapa que muestra la 
zona de estudio en la plataforma 
continental asociada al Delta del 
Ebro.
Especies estudiadas 
En la introducción de este trabajo ya se ha insistido en la importancia ecológica 
que tienen estas especies. En cuanto a sus características biológicas, cabe destacar que 
todas las especies se reproducen en verano, excepto Sardina pilchardus, que lo hace en 
invierno (Palomera y Sabatés, 1990; Palomera et al., 2007; Cikeš y Zorica., 2012; 
Demirel y Yüksek, 2013) (Tabla 1).  
Tabla 1. Periodos de reproducción de las especies estudiadas: Engraulis encrasicolus, Sardina 
pilchardus, Sardinella aurita, Trachurus mediterraneus y Scomber colias. 
Especie Periodo de reproducción Referencias
E F M A M J J A S O N D
E. encrasicolus Palomera et al. (2007)
1
S. pilchardus Palomera et al. (2007)
1
S. aurita Palomera et al. (2007)
1
T. mediterraneus Demirel y Yüksek (2013)
2
S. colias Collete y Nauen (1983)
3
1
Mediterráneo noroccidental, 
2
Mar de Mármara, 
3
Para todo su área de distribución 
8 
Siguiendo la tendencia general de los pequeños pelágicos, tanto Engraulis 
encrasicolus como Sardina pilchardus, presentan un corto ciclo de vida (Bakun, 2006; 
Bacha y Amara, 2009). Engraulis encrasicolus se caracteriza además por tener un largo 
periodo reproductivo, y por ser una especie euritérmica y eurihalina (Bacha y Amara, 
2009). Es una presa común para los depredadores de mayor tamaño, así como para los 
peces pelágicos medianos (Palomera et al., 2007). Sardina pilchardus realiza 
migraciones verticales diarias (Sever et al., 2005) alimentándose durante el día y hasta 
el anochecer (Costalago y Palomera, 2014). De los tres pelágicos pequeños, Engraulis 
encrasicolus es el único que se caracteriza por reproducirse en zonas con amplios 
rangos de salinidad. Se reproduce en verano, entre abril y octubre, cuando se ha 
formado una masa de agua muy productiva a causa de la estratificación (Palomera et al., 
2007). Por el contrario, Sardina pilchardus se reproduce en invierno, entre noviembre y 
marzo, cuando la temperatura del agua es más fría (Palomera et al., 2007). Sardinella 
aurita, el tercer pelágico pequeño del estudio, se reproduce durante el periodo más 
cálido del año, entre junio y octubre, en concordancia con su origen tropical (Palomera 
y Sabatés, 1990; Palomera et al., 2007). Aunque las épocas de reproducción de 
Engraulis encrasicolus y de Sardinella aurita se solapen, se da una segregación espacial 
de los huevos y las larvas, situándose los de Sardinella aurita en las zonas más cercanas 
a la costa (Palomera et al., 2007). 
Tan sólo Trachurus mediterraneus y Scomber colias, ambos pelágicos 
medianos, incluyen en su dieta larvas de peces o peces adultos de pequeño tamaño 
(Collete y Nauen 1983; Demirel y Yüksek., 2013). Trachurus mediterraneus es un pez 
semi-pelágico y carnívoro, que vive tanto en el mar Negro como en el Mediterráneo 
(Viette et al., 1997). Scomber colias suele realizar migraciones verticales a diario, a 
causa de sus hábitos alimenticios. Suele acercarse a zonas más costeras durante la época 
de reproducción (en verano), volviendo luego a aguas frías y alejadas de la costa (Cikeš
y Zorica, 2012). En la tabla adjunta (Tabla 2), se muestran las principales características 
de interés para este estudio de las cinco especies. 
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Tabla 2. Características principales de la dieta y el periodo de reproducción de las especies 
objetivo: Engraulis encrasicolus, Sardina pilchardus, Sardinella aurita, Trachurus 
mediterraneus y Scomber colias. 
Familia/ Especie Dieta Periodo de 
reproducción
Referencias
Engraulidae
E. encrasicolus
Zooplancton 
(básicamente 
Copépodos) y en 
menor medida: 
moluscos, 
cladóceros y 
apendicularias
Abril-Octubre Tudela y Palomera (1997)
Plounevez y Champalbert, 
(2000)
Palomera et al. (2007)
Costalago et al.
(por publicar)
Clupeidae
S. pilchardus
Microplancton,  
zooplancton y 
cadenas de 
diatomeas
Noviembre-Marzo Palomera y Olivar (1996)
Palomera et al. (2007)
Costalago y Palomera (2014)
Costalago et al. (por publicar)
S. aurita Copépodos, larvas 
de decápodo y 
amfípodos
Julio-Octubre Palomera y Sabatés (1990)
Tskliras et al., (2005)
Tsikliras y Antonopoulou (2006) 
Carangidae
T. mediterraneus
Juveniles de peces 
y cefalópodos
Mayo-Septiembre
Viette et al. (1997)
Fernández-Jover et al. (2007)
Demirel y Yüksek, (2013)
Scombridae
S. colias Copépodos, 
crustáceos, peces
Mayo-Agosto
Cikeš y Zorica (2012)
Collete y Nauen (1983)
Castro (1993)
Recogida de muestras y disección  
Se recolectaron los individuos de las diferencies especies a lo largo de dos 
estaciones del año correspondientes a la época de puesta y a la época de reposo de cada 
una de ellas, para así evaluar la variabilidad en el almacenamiento de energía, muy 
ligada a las condiciones ambientales y  a los ciclos estacionales de producción (Wang y 
Houde, 1994; Linko et al., 1985; Fraser et al., 1987). Se realizaron muestreos en las 
10 
estaciones de verano de 2012 e invierno de 2013, a partir de los desembarques de 
diversas embarcaciones de pesca de la zona. Los artes de pesca que se utilizaron fueron 
trasmallo, palangre y arrastre. Una vez capturados se conservaron en el congelador a -
20ºC. De cada individuo se obtuvo la longitud total (cm), longitud estándar (cm), 
longitud furcal (cm), peso total (g) y peso eviscerado (g). Además se determinó su sexo 
y estadio de desarrollo. Se obtuvieron también los pesos de las gónadas (g) y del hígado 
(g). A los individuos elegidos para la extracción de lípidos se les tomó una muestra de 
músculo de entre 0.2-0.5 g de la zona de la aleta dorsal. Los individuos que se utilizaron 
para medir su densidad energética se conservaron enteros una vez hechas las medidas 
correspondientes y la determinación del sexo y del estadio de desarrollo. 
En la Tabla 3 se muestra el rango de tallas que presentaban los individuos 
seleccionados de cada especie para cada uno de los protocolos, ya que se utilizó un 
grupo de individuos para realizar el análisis del contenido lipídico de su tejido 
muscular, y  otro para medir la densidad energética de las especies. También aparece el 
número de ejemplares para cada especie e individuo. Se seleccionaron exclusivamente 
aquéllos que habían alcanzado la edad adulta 
Tabla 3. Número de individuos y rango de tallas para todas las especies del estudio utilizadas, 
tanto para la extracción de lípidos del tejido muscular para la determinación de la densidad 
energética. 
Protocolo
Especie Extracción de lípidos Determinación de la densidad 
energética
n Rango de tallas (cm) n Rango de tallas (cm)
E. encrasicolus 40 6.3 -14.0 40 10.5 -15.7
S. pilchardus 40 9.7 -18.0 40 12.5 -16.4
S. aurita 40 14.0 -25.9 20 14.0 -24.0
T. mediterraneus 35 18.4 -38.5 19 21.6 -39.0
S. colias 32 18.4 -39.2 20 29.5 -38.8
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Determinación del contenido energético 
Para realizar mediciones del contenido energético se realizaron dos protocolos 
distintos. Por una lado se extrajo el contenido lipídico del tejido muscular mediante el 
protocolo adaptado de Folch et al. (1957) en algunos de los individuos. Por otro, se 
llevaron a cabo análisis calorimétricos para poder obtener valores de densidad 
energética en otros individuos.
En el caso de Engraulis encrasicolus y de Sardina pilchardus, los datos del 
porcentaje en lípidos del tejido muscular y las medidas de densidad energética se 
obtuvieron de un trabajo final de máster realizado en el Institut de Ciències del Mar 
(ICM-CSIC) durante el año 2013 (Sánchez, 2013). 
Extracción del contenido en lípidos del tejido muscular: 
La extracción se realizó a partir de muestras de músculo de entre 0.200-0.500 g. 
Para realizar la extracción se mantuvieron las muestras en una caja de poliestireno con 
hielo durante todo el protocolo, para evitar su degradación. Se utilizó un tubo de ensayo 
y un tubo de vidrio de 25 ml con tapón de rosca revestido con teflón por cada muestra, 
marcándolos individualmente. Tras anotar su peso se colocó la muestra en el tubo de 
vidrio con tapón de teflón y se añadieron 5ml de cloroformo-metanol (2:1) bajo la 
campana. La proporción de cloroformo-metanol se calculó a partir del tamaño de la 
muestra procesada. Por cada 0.500 g, se añadían 5 ml. Las muestras se trituraron 
durante un minuto para homogeneizarlas. A continuación se utilizó una sonda de 
ultrasonidos (Hielshcer UP200S Ultrasonic Processor) durante 30 segundos, a una 
frecuencia del 40%, con pulsos de 5 segundos y pausas de 1 segundo entre ellos. 
Seguidamente se añadieron otros 5 ml de cloroformo-metanol (por cada 0.500 g de 
muestra), y 2.5 ml de cloruro potásico al 0.88% (también por cada 0.500 g de muestra). 
Se taparon los tubos de vidrio y se agitaron para homogeneizar su contenido. Las 
muestras se centrifugron  a 1300 rpm a 4ºC durante 5 minutos. De esta forma se 
consiguió separar el sobrenadante (formado por la fase acuosa) de la fase orgánica que 
contenía los lípidos, y que se situaba en la parte inferior. La capa superior se eliminó 
mediante una pipeta de vidrio y el resto se filtró  a un nuevo tubo de ensayo mediante 
un filtro estéril del modelo Whatman Filter Papers nº1. El material debía ser de vidrio 
en todo momento para evitar que se contaminasen las muestras. Para separar por 
completo la parte acuosa de la lipídica, las tubos se guardaron a -20ºC durante un 
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mínimo de 30 minutos. Pasado ese tiempo, se retiraron con una pipeta los restos de la 
fase acuosa que quedaban. El cloroformo se separó de los lípidos por evaporación 
mediante nitrógeno gaseoso. Las muestras se volvieron a disolver en cloroformo-
metanol y se transfirieron mediante una pipeta de vidrio a viales de 2 ml con tapón de 
teflón. Éstos habían sido previamente etiquetados y tarados. Se volvieron a evaporar las 
muestras. Para obtener el peso de lípidos totales, se pesó cada vial. Las muestras fueron 
diluidas en una solución conservante de cloroformo-metanol-BTH al 0.01% en una 
proporción de 1 ml por cada mg de lípidos.  
Medidas de densidad energética 
Para realizar las medidas de densidad energética se siguió el método 
desarrollado por Tirelli et al (2006) desarrollado para Engraulis encrasicolus con ciertas 
modificaciones. La diferencia con el método que usaron en ese trabajo es que en este 
caso las medidas de calorimetría se hicieron a nivel individual y no sobre un conjunto 
de individuos como hicieron Tirelli et al (2006). En Engraulis encrasicolus, Sardina 
pilchardus y los individuos más pequeños de Sardinella aurita, se utilizaron los 
individuos enteros. Pero en el caso de los ejemplares más grandes de Sardinella aurita
(>19cm), así como en todos los ejemplares de Trachurus mediterraneus y de Scomber 
colias, se tomaron submuestras a partir de cada individuo completo. Para asegurar que 
fuesen suficientemente representativas, se obtuvo un homogeneizado de cada ejemplar 
mediante un triturador eléctrico, y se tomó la submuestra a partir de éste. Para colocar 
tanto los individuos enteros previamente troceados, como las submuestras obtenidas del 
homogeneizado de los individuos se utilizaron crisoles de cerámica previamente 
numerados y tarados. Las muestras eran secadas en la estufa a una temperatura de entre 
70 y 80ºC hasta obtener su peso seco estable (PS±0.001 g). Esta medida también se 
utilizó para las posteriores comparaciones entre métodos para obtener medidas del 
contenido energético. Una vez secas, las muestras se trituraban con un molino 
mezclador Retsh MM400. A partir de las muestras secadas y trituradas se hacían pellets 
de entre 0.1-0.2 g mediante una prensa. Posteriormente se quemaban 2 pellets por 
individuo en la bomba calorimétrica Parr 6725 Semimicro Oxygen. El valor que se 
utilizó para analizar los resultados era la media obtenida a partir de ambas 
combustiones. En el caso de que se diese una diferencia superior 3% entre ellas, se 
realizaba una tercera combustión, y se obtenía una media de las 3. Los valores de 
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densidad energética obtenidos en calorías por gramo de peso seco fueron transformados 
a kJ·g
-1
 de peso húmedo mediante el porcentaje de peso seco de cada individuo. 
Análisis estadístico 
Se realizaron cálculos de las medias y errores estándar del contenido en lípidos 
del tejido muscular y de la densidad energética para cada una de las especies y 
estaciones. Además se llevaron a cabo análisis ANOVA de dos factores (especie y 
estación) para comparar las varianzas en las distintas especies. Los datos se 
transformaron previamente mediante log10 para realizar estos análisis. También se 
realizaron test Post-Hoc (Tukey HSD) para realizar agrupaciones de las especies en 
función de la similitud en cuanto a su contenido energético. Para determinar en qué 
especies se daban diferencias entre estaciones, se realizó un test t-Student para muestras 
independientes para cada una de las especies del estudio. 
Finalmente se realizaron cálculos y se graficaron las correlaciones entre las 
medidas de  densidad energética para peso húmedo (kJ·g-1 PH) y el porcentaje de peso 
seco de cada especie y estación. La mayoría de autores (Hartman et al., 1995; Glover et 
al., 2010) trabajan con los datos de densidad energética del peso húmedo (kJ·g
-1
 pH), 
para relacionarla con el porcentaje de peso seco del individuo. Para hacer el paso a esas 
unidades ya se incluye el porcentaje en peso seco, con lo cual las correlaciones que se 
dan acostumbran a tener r
2
 elevadas por defecto. Para este estudio se analizó la relación 
existente entre la densidad energética del peso seco y del peso húmedo para justificar, 
en este caso, la elección de la segunda en los análisis realizados. También se calculó la 
correlación existente entre el contenido en lípidos del tejido muscular (%lípidos) y la 
densidad energética para peso húmedo, aunque sólo a nivel de comunidad. Todos los 
análisis fueron realizados mediante el paquete estadístico SPSS. 
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RESULTADOS 
Parámetros energéticos analizados 
Contenido lipídico del músculo 
Los individuos analizados presentaron un contenido en lípidos en el tejido 
muscular que iba desde un valor mínimo medio del 0,66% en el caso de Engraulis 
encrasicolus en verano hasta un valor máximo medio del 2,38% en el caso de Scomber 
colias en verano. El promedio general y la desviación estándar del contenido lipídico en 
el músculo de las cinco especies fue del 1.02 ± 0.94% (Tabla 4; Figura 2). 
Fig.2. Media y error estándar del porcentaje en lípidos para las estaciones de verano e invierno 
de las cinco especies del estudio.
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Tabla 4. Media y desviación estándar de la longitud total, peso total y porcentaje en lípidos 
de cada especie en función de la estación analizada.
n Longitud Total 
(cm)
Peso total
(g)
Lípidos
(%)
INVIERNO
Engraulis encrasicolus 20 10.49 ± 1.46 10.69 ± 4.81 0.68 ± 0.11
Sardina pilchardus 20 12.12 ± 0.84 12.50 ± 2.49 0.83 ± 0.22
Sardinella aurita 20 20.64 ± 3.24 68.61 ± 28.21 0.78 ± 0.15
Trachurus 
mediterr
15 27.27 ± 5.65 172.98 ± 103.50 1.09 ± 0.60
Scombe  colias 17 31.54 ± 5.29 301.54 ± 138.68 1.09 ± 1.29
VERANO
Engraulis encrasicolus 20 10.64 ± 2.21 14.11 ± 7.75 0.66 ± 0.11
Sardina pilchardus 20 13.91 ± 2.35 22.08 ± 11.11 1.49 ± 0.93
Sardinella aurita 20 18.87 ± 3.32 54.21 ± 28.47 0.77 ± 0.32
Trachurus 
mediterraneus
20 30.28 ± 5.15 233.30 ± 102.62 0.76 ± 0.27
Scombe  colias 15 35.15 ± 1.30 436.67 ± 75.38 2.38 ± 2.25
Mediante el análisis ANOVA se encontró que había diferencias significativas 
entre especies en el contenido lipídico (F4,182= 8.01, p≤0.001; Tabla 2; Figura 3). 
También se encontraron diferencias significativas en la interacción entre ambos factores 
(F4,182= 4.99, p≤0.001). El test a posteriori (Tukey HSD) permitió agrupar las especies 
por su similitud en cuanto a contenido lipídico en el músculo. El resultado de este 
análisis permitió encontrar que Scomber colias era la única especie que se diferenciaba 
del resto. Mientras que la ANOVA no daba como resultado que hubiese diferencias 
significativas entre estaciones sobre el conjunto de las especies (F1,185=3.19, p=0.08), la 
t-Student para muestras independientes sirvió para comprobar que el contenido 
energético sí que variaba de forma significativa entre estaciones en algunas especies. Se 
obtuvieron diferencias significativas en el caso de Sardina pilchardus (t= -3.04, 
p=0.004) y Trachurus mediterraneus (t= 2.65, p=0.01). 
Densidad energética del individuo 
Las especies analizadas presentaron una densidad energética que osciló entre 
4.81kJ·g
-1
 PH (peso húmedo) en el caso de Sardinella aurita en invierno hasta los 
7.57kJ·g
-1
 PH en el caso de Scomber colias en la estación de verano. El promedio 
general de las cinco especies se sitúa alrededor de 5.76 kJ·g
-1
 PH (Tabla 5; Figura 3). 
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Fig.3. Media y error estándar de la densidad energética en kJ·g
-1
 del peso húmedo para las cinco 
especies del estudio. 
Tabla 5. Media y desviación estándar de la longitud total, peso total, porcentaje de peso seco y 
densidad energética de las distintas especies en función de la estación a partir de los individuos 
utilizados en las mediciones de contenido energético en peso húmedo.
Especie n Longitud 
total 
Peso total
(g)
Peso seco 
(%)
Densidad 
energética
INVIERNO
Engraulis encrasicolus 20 12.60 ± 1.08 11.59 ± 3.17 26.15 ± 1.74 5.30 ± 0.65
Sardina pilchardus 20 14.35 ± 1.10 21.19 ± 4.77 25.56 ± 1.55 5.25 ± 0.45
Sardinella aurita 10 19.19 ± 2.70 53.6 ± 23.29 25.26 ± 1.70 4.81 ± 0.56
Trachurus mediterraneus 10 31.34 ± 5.99 260.59 ± 138.09 28.47 ± 3.10 6.23 ± 1.36
Scomber colias 10 32.11 ± 2.97 302.81 ± 97.05 29.52 ± 2.31 6.49 ± 0.75
VERANO
Engraulis encrasicolus 20 14.10 ± 1.19 19.62 ± 5.29 26.53 ± 0.92 5.46 ± 0.40
Sardina pilchardus 20 13.73 ± 0.85 19.2 ± 3.85 28.62 ± 3.27 6.56 ± 1.23
Sardinella aurita 10 18.28 ± 3.53 51.96 ± 30.04 26.35 ± 1.83 5.19 ± 0.64
Trachurus mediterraneus 9 32.66 ± 3.59 269.79 ± 89.72 25.60 ± 1.30 5.14 ± 0.51
Scomber colias 10 35.67 ± 1.63 469.6 ± 44.52 31.79 ± 2.09 7.57 ± 0.76
Mediante el análisis ANOVA se encontró que existían diferencias significativas 
entre especies (F4,134=19.28, P≤0.001) y entre estaciones (F1,137=6.28, p=0.01). También 
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se halló una interacción entre estación y especie (F4,134=7.38, p≤0.001). Esto significa 
que los efectos de los factores estación y especie cambian dependiendo del nivel del 
otro factor sobre el que actúen. Es decir, que el efecto del factor estación, por ejemplo, 
es distinto dependiendo de la especie sobre la que actúe. 
El test a posteriori (Tukey HSD) permitió agrupar las especies por su similitud 
en cuanto a contenido energético. Las especies se agruparon de la misma forma en que 
lo habían hecho si se comparaba el contenido en lípidos de su tejido muscular: por un 
lado estaba Scomber colias, y por el otro se escindían el resto de las especies, 
congregadas en un grupo aparte. 
Realizando la t-Student para saber en qué especies se daban diferencias en la 
densidad energética entre estaciones, se encontró que éstas eran significativas en el caso 
de Sardina pilchardus (t=-4.41, p≤0.001), Scomber colias (t= -3.2, p=0.005) y 
Trachurus mediterraneus (t= 2.15, p≤0.001). 
Relación entre el porcentaje de peso seco y la densidad energética
Se encontró que los índices de correlación entre la densidad energética del peso 
húmedo (DEPH) en kJ·g
-1
 de PH y la densidad energética del peso seco (DEPS) en kJ·g
-
1
 PS eran elevados para las cinco especies, tanto en invierno como en verano, siendo el 
de Sardina pilchardus en verano el más bajo (r
2
=0.66) (Tabla 6). 
Por esta razón, se utilizaron las densidades energéticas para peso húmedo en los 
cálculos de correlaciones, siguiendo la tendencia del resto de autores. 
Tabla 6. Ecuaciones lineales y correlaciones obtenidas a partir de la relación entre la densidad 
energética en peso húmedo (kJ·g
-1
 peso húmedo) y la densidad energética en peso seco (kJ·g
-1
peso seco).
Especie n Ecuación r
2
INVIERNO
Engraulis encrasicolus 20 y= 0.49x – 4.5909 0.96
Sardina pilchardus 20 y= 0.484x – 4.6773 0.66
Sardinella aurita 10 y= 0.5245x – 5.1485 0.89
Trachurus mediterraneus 10 y= 0.4463x – 3.4508 0.86
Scomber colias 10 y= 0.5831x – 6.428 0.90
VERANO
Engraulis encrasicolus 20 y= 0.4587x – 3.9669 0.94
Sardina pilchardus 20 y= 0.581x – 6.5707 0.96
18 
Sardinella aurita 10 y= 0.5609x – 5.8263 0.93
Trachurus mediterraneus 9 y= 0.4916x – 4.7072 0.96
Scomber colias 10 y= 0.6442x – 7.7441 0.80
Mediante regresiones lineales simples se hallaron relaciones significativas entre 
la densidad energética para peso húmedo y el porcentaje de peso seco en todas las 
especies del estudio, siendo el coeficiente de correlación mínimo el de Trachurus 
mediterraneus en invierno (R
2
=0.84) (Tabla 7; Figura 4). 
Fig.4. Relación entre la densidad energética del peso húmedo y el porcentaje de peso seco para 
las cinco especies y para las dos estaciones. 
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Tabla 7. Ecuaciones lineales  y correlaciones  obtenidas a partir de la relación entre peso seco y 
densidad energética de todas las especies del estudio. 
Especie n Ecuación r
2
INVIERNO
Engraulis encrasicolus 20 y= 0.3628x – 4.1923 0.95
Sardina pilchardus 20 y= 0.2737x – 1.7488 0.87
Sardinella aurita 10 y= 0.3176x – 3.2151 0.94
Trachurus mediterraneus 10 y= 0.4007x – 5.1753 0.84
Scomber colias 10 y= 0.3058x – 2.5361 0.89
VERANO
Engraulis encrasicolus 20 y= 0.4126x – 5.4895 0.92
Sardina pilchardus 20 y= 0.3621x – 3.7989 0.93
Sardinella aurita 10 y= 0.3436x – 3.862 0.95
Trachurus mediterraneus 9 y= 0.3809x – 4.6152 0.96
Scomber colias 10 y= 0.6456x – 3.4133 0.91
Relación entre el porcentaje de lípidos del tejido muscular y la densidad energética 
Relacionando la densidad energética del peso húmedo con el porcentaje en 
lípidos del total de los individuos, se obtuvo un coeficiente de correlación de 0.82 
(Fig.5.).
Fig.5. Relación entre el contenido 
lipídico (% lípidos) y la densidad 
energética para peso húmedo 
(kJ·g
-1
 PH). En el gráfico se 
presentan la ecuación y la línea de 
tendencia generales para todas las 
especies. 
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DISCUSIÓN 
El presente estudio es el primero en el que se han obtenido datos de la densidad 
energética y del contenido lipídico del tejido muscular de Engraulis encrasicolus, 
Sardina pilchardus, Sardinella aurita, Trachurus mediterraneus y Scomber colias en el 
Mediterráneo noroccidental. Se ha encontrado una variabilidad considerable entre los 
valores de las dos medidas energéticas para las diferentes especies, así como a entre las 
estaciones estudiadas.  
Diferencias en el contenido lipídico entre especies y estaciones 
 El contenido lipídico del tejido muscular, se mantuvo cercano al 1% durante las 
dos estaciones para todas las especies del presente estudio, excepto en el caso de 
Scomber colias. En esta especie se supera este valor promedio, duplicándose en verano. 
Sin embargo, en invierno sí que presenta valores similares de porcentaje en lípidos al 
resto de las especies. A pesar de que las medias entre ambas estaciones son muy 
distintas debido a la gran variabilidad del contenido lipídico, no se encontraron 
diferencias significativas para el contenido lipídico del músculo entre estaciones; tan 
sólo eran marginalmente significativas. Cabe destacar, sin embargo, que las medias del 
contenido lipídico para ambas estaciones presentan desviaciones estándar elevadas. Esto 
podría relacionarse con el hecho de que sólo se hayan analizado hembras y machos 
adultos. Ambos sexos suelen presentar diferencias en su condición energética durante la 
época reproductora, y por lo tanto en sus reservas lipídicas, ya que la energía necesaria 
para producir esperma es mucho menor que la que se necesita para producir ovocitos 
(Lester et al., 2004). Pero el hecho de que esta elevada variabilidad en el contenido 
lipídico aparezca en ambas estaciones (tanto en la de reproducción como en la de 
reposo) sugiere que deben existir otros factores que influyen en el contenido lipídico del 
músculo de los individuos. Una posible explicación podría ser el hecho de que las tallas 
de los individuos de invierno presentan una mayor variabilidad que los de verano, y por 
lo tanto su contenido en lípidos también es más variable. En este sentido, Loven y 
Wood (1937) y Slotte (1999) demostraron que el almacenamiento de energía en el 
músculo es mucho más estable, siendo los lípidos almacenados en el mesenterio mucho 
más volátiles. Además, según McPherson et al. (2011) estos son los primeros en 
utilizarse durante la maduración de las gónadas, la migración y la hibernación, a la vez 
que se reponen rápidamente tras la ingesta de alimento. 
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Engraulis encrasicolus por su parte, presenta los valores más bajos de contenido 
lipídico, tanto en invierno como en verano. Estudios previos realizados durante la época 
de reproducción de esta especie, y en otras especies del mismo género,  mostraron que 
la mayor parte de los requerimientos energéticos específicos para el desarrollo gonadal, 
se obtenían directamente del alimento ingerido durante el periodo reproductor de éstas 
(estrategia income breeding, Hunter y Leong, 1981; Tudela y Palomera, 1995; Sánchez, 
2013). Este tipo de estrategia podría explicar que esta especie sea la que presenta los 
valores más bajos para esta variable. 
A nivel estacional sólo se encontraron diferencias significativas del contenido 
lipídico en el caso de Sardina pilchardus y de Trachurus mediterraneus. Las 
diferencias, sin embargo, se producen de forma inversa entre ambas especies para las 
dos estaciones. Trabajos previos sugieren que Sardina pilchardus es una especie que 
sigue una estrategia de almacenar las reservas energéticas destinadas a la reproducción 
antes de la misma (estrategia capital breeder, Ganias et al., 2007; Sánchez, 2013). En 
nuestro caso se encontró que en verano Sardina pilchardus presenta un contenido 
lipídico mucho mayor que en invierno. Puesto que presenta su pico de puesta en 
invierno (Palomera et al., 2007) y en él invierte todo su contenido energético, es lógico 
que el porcentaje en lípidos sea menor en esta estación que en verano. Trachurus 
mediterraneus por su parte, también presenta diferencias significativas entre estaciones 
en cuanto al contenido lipídico de su tejido muscular. Esto permite plantear la hipótesis 
de que se trata de una especie que sigue una estrategia capital breeder. Al contrario que 
Sardina pilchardus, se reproduce en verano (Viette et al., 2007; Demirel y Yüksek., 
2013). Su contenido lipídico en el músculo es superior en invierno, seguramente porque 
es cuando la energía almacenada durante el año y tras haber pasado la época de puesta, 
llega a su nivel máximo. Durante el verano, en cambio, su contenido en lípidos en el 
músculo es significativamente menor, ya que ha invertido su energía almacenada en la 
reproducción. Santic et al. (2004) observaron que Trachurus mediterraneus presentaba 
el mínimo de intensidad en el consumo de alimento durante el verano, coincidiendo con 
el aumento de temperatura del agua y con su época de reproducción. Parece ser que, 
durante esos meses, esta especie reduce el gasto energético empleado en la búsqueda de 
alimento, y la utiliza para producir células sexuales (gametos). Justo después de 
reproducirse, intensifica su tasa de alimentación hasta un 80-90% (Sirotenko y Istomin, 
1978). Este patrón de fluctuaciones en la ingesta de alimento es seguido también por 
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Trachurus trachurus, otra especie presente en el Mediterráneo, aunque ésta lo realice 
con un cierto decalaje en el tiempo respecto a Trachurus mediterraneus a causa de que 
se reproduce entre invierno y principios de primavera (Jardas et al., 2004). 
En cuanto a Sardinella aurita, y de forma contraria a los resultados obtenidos 
por otros autores (Ben Rebah et al., 2009), no se encontraron diferencias significativas 
entre estaciones. Además, en ese trabajo se obtuvieron valores más elevados del 
porcentaje de lípidos en el músculo, que llego al 5% algunos meses. Estas diferencias 
con los resultados de Ben Rebah et al. (2009) podrían deberse a que la zona donde 
trabajaron (golfo de Gabés) es una zona muy productiva, y quizá se hacen más visibles 
las diferencias entre estaciones. Además Sardinella aurita, a causa de su origen tropical, 
es más importante en el sur del mar Mediterráneo (Pawson & Giama, 1985; Lleonart & 
Maynou, 2003; Palomera et al., 2007), con lo cual podría ser que los individuos llegasen 
a tener un tamaño mayor en esta región, y en consecuencia, un porcentaje en lípidos 
mayor que en el noroeste del Mediterráneo. 
Diferencias en la densidad energética entre especies y estaciones 
Nuestros resultados muestran que el rango de valores de densidad energética 
varió considerablemente entre las especies estudiadas, incluso dentro de especies de una 
misma familia, como es el caso de Sardina pilchardus y Sardinella aurita. Esto 
confirma la necesidad de usar valores específicos para cada especie a la hora de calcular 
las tasas de consumo o de flujo de energía en los ecosistemas (Tierney et al., 2002). 
Seguramente como consecuencia de seguir una estrategia reproductiva de capital 
breeder en cuanto al modo de almacenar energía, Sardina pilchardus presenta más 
elevados de densidad energética que Sardinella aurita, sobre todo en verano. Además, 
esta estrategia también puede estar relacionada con las diferencias observadas entre 
estaciones en Sardina pilchardus, que no se dan en Sardinella aurita. 
En el caso de Engraulis encrasicolus el rango de valores de densidad energética 
estuvo en concordancia con estudios previos en el mar Adriático (Tirelli et al., 2006) 
para esta misma especie en el Adriático (2.66-7.02 kJ·g
-1
), pero muy por debajo de los 
valores que se obtuvieron en el golfo de Vizcaya en el Atlántico (Dubreuil y Petitgas, 
2009). Estas diferencias entre los resultados en el Atlántico y en el Mediterráneo 
podrían estar relacionadas con las características ambientales, y más concretamente con 
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la temperatura, que en general es más elevada en el Mediterráneo. En cuanto a la 
comparación entre estaciones, tampoco se encontraron diferencias significativas entre 
invierno y verano para la densidad energética en esta especie, lo que concuerda con los 
resultados obtenidos en el contenido lipídico de su tejido muscular. Además, dado que 
su época de reproducción se da entre abril y octubre, su estrategia reproductiva le 
permite aprovechar el pico de producción primaria en verano, que se da cuando se 
produce la estratificación (Palomera et al., 2007), de tal manera que se alimenta durante 
la reproducción y eso le permite mantener su condición aunque esté invirtiendo parte de 
su contenido energético en la formación de ovocitos (Tudela y Palomera, 1997). 
Scomber colias fue, de manera similar a los resultados obtenidos con el 
contenido lipídico, la especie a destacar, presentando los valores más elevados en 
cuanto a contenido energético tanto en invierno como en verano, en comparación con el 
resto de especies. En este caso, y a diferencia de los resultados de su porcentaje lipídico 
en el músculo, sí que encontramos diferencias significativas entre estaciones para esta 
variable. Esto concuerda con la mayor volatilidad de los lípidos en el mesenterio, ya que 
en las medidas de la densidad energética sí que se tiene en cuenta toda la grasa presente 
en éste, así como en el resto de órganos, a diferencia del método para la extracción de 
lípidos en el músculo, que sólo tiene en cuenta aquellos emplazados en este tejido. Los 
valores elevados de densidad energética parecen indicar que se trata de una especie con 
requerimientos basales elevados, y en consecuencia almacena energía en forma de 
lípidos de forma constante en su tejido muscular. Cabe destacar que se trata de una 
especie de la familia Scombridae, que engloba otras especies con una gran capacidad 
natatoria, como el bonito (Sarda sarda) y los atunes (Tuna spp.) (Nauen y Lauder, 
2000). Se trata de peces epipelágicos, capaces de alcanzar velocidades elevadas y 
realizar largas migraciones. Su cuerpo presenta adaptaciones morfológicas y fisiológicas 
para optimizar la natación: presentan un cuerpo aerodinámico, con quillas caudales y 
pínulas, que les permiten minimizar las turbulencias provocadas por el movimiento 
lateral de la aleta caudal durante la natación, además de presentar una elevada eficiencia 
energética (Magnuson, 1979). Además tienen una estructura llamada septum horizontal, 
que es una estructura especializada que se encarga de transferir la energía hacia el 
esqueleto axial (Westneat et al., 1993). 
Junto a Scomber colias, sólo Trachurus mediterraneus y Sardinella aurita
presentaron diferencias significativas entre estaciones en cuanto a su contenido 
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energético, tal y como pasaba para el porcentaje de lípidos en el tejido muscular en 
ambas especies. El patrón de reproducción propuesto (capital breeder), junto con el 
patrón de alimentación de estas dos especies a lo largo del año, podría explicar que su 
contenido energético sea significativamente diferente en ambas estaciones. 
Aspectos metodológicos y comparación con estudios anteriores 
Respecto a la relación entre el porcentaje de peso seco y la densidad energética, 
se obtuvo una alta correlación entre ambos parámetros en todas las especies. Otros 
autores como Tirelli et al. (2006) y Van de Putte et al. (2006) encontraron que se daba 
una relación significativa entre ambos. En el primer caso se demostró la relación 
existente para Engraulis encrasicolus, en el segundo para peces mesopelágicos 
antárticos, y en el tercero para peces procedentes del canal del Beagle. Por tanto, se ha 
podido verificar que a partir del porcentaje en peso seco, se podrían obtener valores de 
contenido energético para especies de ecosistemas muy distintos, así como para las 
especies del estudio, calculándolos a partir de las ecuaciones obtenidas para relacionar 
estas variables. Con ello, se reducirían tanto los gastos económicos como el tiempo 
invertido en realizar análisis en laboratorio, como las calorimetrías o la extracción de 
lípidos. Sin embargo, se debe tener en cuenta que los resultados presentados aquí son 
representativos de los contenidos energéticos de estas especies, para la región y las 
estaciones escogidas. Como hemos podido observar, la escala temporal y espacial es 
muy importante, así como la estrategia reproductiva y la condición de cada especie. La 
fluctuación de estas variables hace que sean necesarios valores experimentales y 
ecuaciones específicas para cada una de ellas (como los que se presentan) para poder 
realizar modelos bioenergéticos y estimas de consumo precisas y realistas. Estas 
relaciones son las primeras obtenidas para la zona del Mediterráneo noroccidental para 
las especies estudiadas: Engraulis encrasicolus, Sardina pilchardus, Sardinella aurita, 
Trachurus mediterraneus y Scomber colias. Dado que en algunas especies se ha 
observado la importancia de tener en cuenta la variabilidad estacional del contenido 
energético, se recomienda que en futuras investigaciones se hagan medidas directas de 
este parámetro para el resto de estaciones (primavera y otoño). Esto permitirá detectar 
posibles oscilaciones del contenido energético que se puedan dar a lo largo del año. 
Se ha encontrado también que a nivel poblacional existe una correlación entre el 
porcentaje en lípidos de las especies estudiadas y su densidad energética. Por lo tanto, el 
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contenido energético se puede estimar a partir del contenido lipídico. Se debe tener en 
cuenta que para determinar si realmente hay una correlación entre los dos parámetros 
estudiados, ambos análisis deberían haberse realizado sobre los mismos individuos 
(Anthony et al., 2000), aunque en nuestro caso no fue posible hacerlo por cuestiones 
metodológicas. A pesar de ello, el hecho de que se analizaran individuos similares en 
talla y capturados en la misma zona para realizar la medida de ambas variables, permitió 
correlacionarlas a nivel de comunidad. Ciertos autores han presentado valores 
energéticos equivalentes para poder estimar la densidad energética a partir del contenido 
lipídico de los peces (Lloret et al., 2014). Pero los equivalentes están calculados a partir 
del contenido lipídico total, no solamente el del músculo. Por esta razón, estos 
equivalentes no sirvieron para realizar una estima del contenido energético de los 
individuos a los que se les realizó la extracción de lípidos del tejido muscular. 
La metodología utilizada en este estudio supone un extenso trabajo de 
laboratorio, pero la razón de haber escogido estos métodos es su eficiencia y fiabilidad. 
Aunque otros métodos son más sencillos de llevar a cabo, los resultados que se obtienen 
realizándolos no son tan precisos. Algunos estudios han demostrado que índices de 
condición como el índice hepatosomático o el factor de condición K pueden ser 
utilizados como indicadores del contenido energético de los peces (Lambert y Dutil, 
1997a). Sin embargo, revisiones hechas por ciertos autores, critican las deficiencias 
estadísticas de los indicadores morfométricos de condición (Cone, 1989). Hartman et al. 
(1995), por ejemplo, apoya y recomienda el uso de medidas directas de la densidad 
energética para aplicarlas a modelos bioenergéticos. Tirelli et al. (2006), sugiere que no 
es demasiado correcto usar un modelo bioenergético general para diferentes especies de 
peces pelágicos y remarca la importancia de realizar estudios específicos de la densidad 
energética para cada especie pelágica. Este tipo de medidas pueden emplearse para 
monitorear cambios estacionales en el contenido energético del individuo. Por lo tanto, 
coincidiendo con dichos autores, nuestro trabajo demuestra  que es imprescindible 
realizar un estudio inicial para relacionar e interpretar este tipo de índices con medidas 
directas del contenido energético realizadas para una especie y región concretas. 
Dentro de las medidas directas que se utilizan para calcular el contenido 
energético, siempre pueden darse ciertas variaciones entre estudios. Anthony et al. 
(2000) obtuvieron valores del porcentaje en lípidos extrayéndolos de las submuestras 
secas, a partir de los individuos enteros previamente homogeneizados. La densidad 
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energética, sin embargo no la obtuvieron a partir de los individuos secos, si no que la 
calcularon a partir de datos publicados por Schmidt y Nielsen (1997). En este caso 
podrían haber obtenido el contenido energético de forma directa, pero optaron por 
estimarlo, seguramente con el objetivo de ahorrar tiempo de laboratorio. Precisamente 
esta era la finalidad de Glover et al. (2010), que tras su estudio pudo corroborar que si 
se utilizaban submuestras desecadas del individuo tras haberlo homogeneizado, las 
medidas de densidad energética eran estadísticamente similares a las tomadas tras el 
secado de los individuos “completos”. Esto les permitió ahorrar mucho tiempo en el 
secado de las muestras. 
Es incuestionable que una serie de indicadores, pueden aportar mucha más 
información que si se usa uno solo. Por ejemplo, Black y Love (1986) observaron que 
las proteínas del tejido muscular del bacalao disminuían durante el tiempo en el que éste 
no se alimentaba, pero sólo cuando el nivel de lípidos en el hígado había disminuido por 
debajo de su valor crítico. Por lo tanto, cuando los lípidos empezaban a disminuir en el 
hígado, la cantidad de proteínas en el músculo todavía se mantenía constante, con lo 
cual no eran buenas indicadoras del estado del individuo. En concordancia con este 
autor y tal y como se ha demostrado en el presente estudio, la integración de la 
información procedente del uso de distintas metodologías puede mostrar con mayor 
exactitud el estado energético de los peces (Lloret et al., 2014). 
CONCLUSIONES 
Dada la importancia de estas especies en cuanto a su rol ecológico en el 
ecosistema estudiado, la información obtenida es de gran interés para poder entender su 
funcionamiento y su dinámica a lo largo del tiempo. 
En resumen, observamos que las especies de peces pelágicos pequeños y 
medianos pueden presentar estrategias distintas en cuanto al almacenamiento de 
energía. Los valores de contenido lipídico o densidad energética pueden ser muy 
diferentes entre especies a nivel estacional,  incluso en el caso de pertenecer a la misma 
familia taxonómica. Nuestros resultados resaltan la importancia de utilizar datos del 
contenido energético de la misma especie en los modelos bioenergéticos, así como la de 
construir modelos que permitan tener en cuenta la variabilidad estacional y la estrategia 
reproductiva. El porcentaje de peso seco de los individuos se ha mostrado como una 
buena aproximación para determinar la densidad energética, una vez comprobada la 
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relación entre ambas variables para cada especie. Ello permitirá ampliar el tamaño 
muestral en estudios posteriores con todas las especies del estudio. Finalmente, la 
relación a nivel poblacional entre el porcentaje de lípidos y la densidad energética 
demuestra que, aunque a nivel específico existen patrones determinados de variación, en 
el conjunto del ecosistema se integran todos esos patrones para poder mantener su 
dinámica natural. Para futuras investigaciones, sería interesante ampliar los análisis 
realizados en el presente estudio a individuos de primavera y otoño, para poder observar 
la dinámica del contenido energético en un ciclo anual completo.  
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